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〔短報〕 Dominatorと Modulator
恩師グラニット先生のノーベル賞受賞をお祝いして 
1967年のノーベル賞・医学生理学賞は， スエーデン
のラグナ・グラニット，米国ボストンのハルダン・ケフ
プ{・ハートライン，同国ケンブリッジのジョ{ヅ・ウ
オー Jレド教授に授与された。 I視覚の初期過程における
化学的・生理学的発見」の研究に対してである。わが国
における視覚生理学の研究者である東北大学本川弘一学
長の解説によると，グラニット教授は，ごく細い電極を
使って網膜の電位を初めて測定し，ハートライン教授は
カブトガニの視神経を一本とりだして，眼に見えたもの
が脳に伝わる過程を解析し，ウォーJレド教授は網膜の細
胞に含まれている感光物質が光にさらされることでどう
変化するかを明らかにした，としている。
グラニット教授は私の 1957年来の研究の指導者であ
るが，私が指導を受けた課題は運動の調節機構であっ
て，視覚生理学ではなかった。本年すなわち 1967年，
ノーベル研究所，神経生理学研究所を退官されるまで，
グラニット先生の研究課題は，初期の視覚生理学，後期
の運動調節機構研究の 2つに分かれる。ノーベル賞の対
象となったのは初期の研究業績である。この業績はあま
りにも有名で，生理学の教科書の視覚の項目には必ず引
用されている。 1965年東京で開催された国際生理科学
連合大会に招へいされ，運動調節について特別講演され
たが，その後，千葉にもこられ，記念講堂で私の教授就
任を祝って講演された。 Iシエリントンの先駆的思想」
と題して，グラニット先生の恩師シエリントンが現代神
経生理学へいかに大きな影響を与えたかについて話され
た。その講演内容は小冊子として印刷しであるので希望
があれば分ち与えることができる。次に本学における講
演中のグラニット教授〈写真)の横顔を示そう。
私が教えを受けたときのグラニット先生は 57"，，58才
の最も円熟された時期であった。月，水，金と自らの実
験日を定められ，朝の 9時半より 6時 15分前まで， 中
食は小さなリンゴを噛りながらで，それこそすべてが実
験に集中していた。 30才を越えたばかりの私も， その
先生の実験日が終わるとホッとしたものであった。火，
木は私自身の実験日，従って文献を読み，実験成績をま
とめるのは帰宅後の夜ということになった。生まれてこ
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記念講堂で講演中のグラニット教授
のかた，あんなに激しく勉強したことがなかった。帰国
の時は， 50kgちょっとにやせ細ったほどであった。私
にとって最も魅力あることは，実験中にその折にふれグ
ラニット先生が話される，生理学の歴史を聞くことであ
った。神経生理学の進歩がいかなる道程をたどってきた
かを知ることであった。グラニット先生のような，正し
い歴史の継承者のしかもその努力によって，はじめて次
の新らしい研究，実験の進歩が達成されるに違いないと
痛切に感じたものであった。 60才を過ぎても身体の続
く限り，第一線での活躍に終始された研究への情熱は，
何人にもまして私の畏敬するところとなっていた。今回
のノーベル賞授賞の対象となった先生の業績もそのよう
にして生まれたのである。ちょうどいまの私の年齢と同
じころ達成された業績である。これを機に先生の業績を
振り返ってみたいと思う。
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Granit先生と同時にノーベル賞を受賞された Hartline 
(1937)は， カブトガニの視神経を l本に分離し， それ
から活動電位を記録した。その後，カエルの視神経から
も同様の電位を導出したが(1940)， この実験から， す
以来知られてきた視神経の1928)，.Adrian(1926でに 
活動電位と光の強さの関係を，この単一神経線維からの
記録によって確めたのである。すなわち感覚に関する形
態的単位である一本の視神経において，光が照射される
とそこに発生する活動電位の頻度が高まるとした。照射
中，生体は適応してその頻度は次第に減少するが，照射
を止めたとき，かえって頻度が一時的に増加することも
ある。感覚情報というものをこのように明らかにした上
で，さらにこの一本の神経線維は網膜の特定の部位を支
配しているとした。このようにして視神経の反応形式を
分けて，照射したとき活動電位を出すもの(通反応 on. 
response)，照射を中止したときのみ応ずるもの(断反応 
of.・response)，および照射したときとそれを中止したと
きいずれにも応ずるもの(通・断反応 on.off.response)
があるとした。
以上の知見は Granit (1941，...，.，)の微小電極法の実験
で確められた。すなわち網膜中に微小電極を刺入して行
くと電極の尖端に最も近い神経で発生している活動電位
を記録できるようになる。この方法によれば，これまで
のように神経を一本にまで分離するという困難もなくな
り，実験が容易となるので，応用も広くなってくる。微
小電極法によって，神経細胞に活動電位を引き起こすに
必要な光の最小エネルギー量を求め，光の各スペクト Jレ
によるいわゆる感度分布曲線を描いた。数多くの神経線
維についてこのスペクトル感度分布曲線を求めてみる
と，広いスペクト Jレ領域にわたって感度の高いものと，
狭い領域にのみ感ずるものがあるとした。広いものを 
dominator，狭いものを modulatorと名付けた。明る
さに順応した眼で， この dominatorの極大は 560mμ
の波長のところにある。モルモットやネズミではこの 
dominatorを欠いている。これは明るさ(luminosity)
に対する受容器であるとした。一方 modulatorの極大
mμ までである。波長のスペクト Jレと明るさの関係は上
述のとおりであるが，これも網膜が光にいかに順応して
おったかの程度によって異なる。暗やみに順応した眼 
(dark adapted)では， dominatorの極大の波長が約 
50mμだけ低波長にずれている。暗I1展応では緑のところ
が最も明るく見えるのである。これに対して明順応のも
とでは前述のごとく 560mμ のキミドリ色の光が明る
いのである。暗順応ではこれから 50mμ ずれて， その
極大が 510mμ ということになる。これを Purkinjeの
ずれ (shift)と呼んでいる。 Granit (1947)は波長スペ
クト Jレと明るさの曲線 (spectraI luminosity curve) 
から，暗がりの感度を scotopicdomina tor，明るみの
感度を photopicdominator と名付けた。このような
ずれの原因について， うす暗いところでは，網膜内の粁
状体 (rod)が， 明るみでは錐状体 (cone)が働いたか
らだとした。
明るさの感覚に対して，粁状体と錐状体が関与するこ
とが考えられるようになったので，網膜の活動電位すな
わち網膜電図 (electroretinogramERG)を解析して，
このことを直接証明する研究がなされた。 ERGの形は
動物の種類，刺激の光の波長，照射時間，網膜の状態に
よって異なるが，脊椎動物では a波(小陰性波)， b波
(大，速陽性波)， c波(長陽性波)， d波(断陽性波〉の 
4つの要素に分けられる。これを解析すると， ERGは 
3つの過程，すなわち Process1，PII，PIIIから成って
いる。 1，I，IIIは麻酔によって消失する順番となって
いる。 PIそのものは c波を， PIIは bとc波を， PIII 
は陰性波である。 a，b，c，dなる ERGはこのP1， 
PII，PIIIの代数和によって作られるのである。一方網
膜は外側から，色素上皮細胞，視細胞(錐状体と粁状体
の二つの細胞から成る)， 双極細胞， 水平細胞，無軸索
細胞それに神経節細胞があって，これらの活動電位が 
ERGの発生に関与している。 
PIについては Granit (1947)は行状体が関係すると
した。錐状体しかないカメからはこの PIが記録されな
いし，明るみに順応した眼では PIが低下し，暗順応で
は赤い光で PIは現われないのである。 Tomita (1950) 
内600m，.580は ，540mμ，.520
赤，緑，青の三つのおもな波長群に分類できるので，明る
は色素上皮細胞が関与しているとしている。PIはにあって，470 mμ，.450 
PIIについては双極細胞より発生するとした。 PIIの
さを色にかえるものと考え，三色説を大まかな平均にお
いて成立するとした。しかも明るさを感じた dominator
は，いくつかの modulatorが一本の視神経に連らなっ
ていたことで，いわゆる白の感覚を与えるものであろう
と考えられた。
ヒトの眼に見える光の波長の範囲は 397mμ から 760 
ゆるやかな，電気緊張性電位によって，視神経に発射が
発生せしめられるとするのである。 PIIを小さくするエ
{テ Jレや窒息下で，視神経の発射も減少する。 PII電位
と視神経発射頻度は相関し，インプルス発生の興奮過程
と考えられている。 
PIIIは PIIと反対の極性をもち， PIIは環境の変化
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rhodopsin ウシ，カエル 
porphyropsin 淡 水 魚 
iodopsin ニワ ト 
cyanopslll iロL 成
に影響され易いのに比べ， PIIIはその変化によく耐え
うる。極性が反対であるので， PIIの活動を抑制するこ
とになり，陰性の a波が b波以前に現われているので，
興奮前の抑制 (preexcitatoryinhibition) と言ってい
る。双極細胞層で発生していると考えられている。 
ERGの解析から， b波の高さが明るさを示すので，
あらためて波長スペクト Jレと b波の関係を求めた。暗
やみに順応しては，粁状体が，明るみで錐状体が働い
て，それぞれ scotopicとphotopicdominatorを示す
ことが再認され，行状体だけの網膜をもっフクロウやヤ
モリでは明るみでも常に scotopicの曲線を示し，錐状
体の網膜(ニワトリ，カメ)は常に photopicな関係を
示すことが実験された。
以上の生理学的，解剖学的研究と共に，網膜内の化学
的研究も進んだ。 Bol1 (1877)は粁状体のなかに光に
よって色あせるアカムラサキの色素があること，これ
は rhodopsin と名付けられた (Kuhne，1879)。この 
rhodopsinの吸収スペクトノレをみると，紫外部 (r帯)
と500mμ(α帯)のところに吸収の極大が見られ，そ
れぞれ蛋白質と色素部分によっていることが分かつた。
もう一人のノーベル賞受賞者の Wald (1954)によると， 
rhodopsinは光により分解し，黄色い色素 retinene(ビ
タミンAのアルデヒド， C19H27CHO)と蛋白質 (opsin)
になる。 ret1neneはアルコール脱水酵素と DPN (補
酵素)によりビタミン Aになる。一方錐状体から， 
rhodopsinのように多く抽出されなかったが， 470mμ 
(青)， 560mμ(黄)， 670mμ(赤)に吸収極大をもっ 3
つの物質が求められた。 Waldはこのうちの 560mμ に
極大をもつものを iodopsinと名づけた。光にさらすと
分解し， retineneと opsinになり，暗やみに戻すと 
iodopsinとなる。この opsinは物を見ることにあずか
良日 一
ret1nene OpSlll 吸収極大の波長 mμ) 
retinene 1 sCOtOpSlll 500 
retinene 2 sCOtOpSlll 522 
retinene 1 photopsin 562 
retinene 2 photopsin 620 
る錐状体の機能と関係するので photopsin(あかるみオ
プシン〉 と呼んだ。 これに対して粁状体の rhodopsin
からの opsinを scotopsinとした。 
Wald (1953)は photopsinに，淡水魚から得られた 
porphysopsinの分解からの retinene を加えて，青色
の新らしい色素蛋白質を合成した。これは 620mμ で吸
収極大を有し， cyanopsinと名付けられた。晴乳類での
錐状体物質の一つで、あると考えた。 Waldはこれらの研
究から，感光色素を上の表のように分類した。
以上を要約してみると，色の感覚というものを， 
Granit教授は生理学的研究の場に持ち込み， 客観的な
分析を行なったとみることができる。このために，視神
経からの活動電位を記録し，スペクトノレ感度曲線を措
き， 510mμ に極大をもつこと， これは rhodopsinの吸
収曲線と一致している。キ干状体の働きを示す scotopic 
dominatorと， 560mμ に極大をもち，明るみで支配的
な photopicdominator とに分けた。一方明るみの順
応下では，限られた波長範囲の光に反応するスペクトノレ
曲線があり，これを modulatorと呼び，赤，緑，青の 
3種類に分けた。これらを合成すると上述の photopic 
dominatorの曲線が得られることから， dominatorは
明るさと白と黒の感覚を， modulatorは色の識別にあず
かるとしたのである。はじめ心理学を志し，その研究ア
プローチに飽き足らず，生理学者となり，色覚学説に生
理学的批判を下された Granit教授の面白を今さらのご
とく，感歎しているのである。
本稿は昭和 42年 10月 19日ノーベル賞受賞者発
表の日に記し， 10月 25日の学生の生理学講義広代
え，多くのスライド写真を加えて話をした。
(千葉大学医学部第 l生理学教室，教授)
